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Remarques sur la dynamique de croissance

dans le genre Peperomia Ruiz & Pav. (Piperaceae)

P. Blanc & K. A^^draos

qm s oppose a la grande nomog
concernent essentiellement la fagon dont la floraison est integree dans le developpement

(tiges monopodiales, syinpodiales ou monocarpiques), la position et le nombre de relais

de croissance, les regroupements de spadices (solitaires, cymes, grappes ou pamcules),

le port (dresse ou fixe a un support). Chaque mode de croissance caractense alors des

groupes d'especes.

Summary : The observation of many species of Peperomia, from both living and herba-

rium material, has shown a great diversity in the growth habits m opposition to the

great uniformity of the floral structures. The dilTerences mainly concern the integration

of the flowering in the development (stems monopodia!, sympodial or monocarpic), the

position and the number of the continuation shoots, the grouping of the spadices (unique,

cyme, raceme or panicle), the habit (erect or hanged upon a support). Then every

growth habit characterizes groups of species.

Patrick Blanc ^ Katia Andraos, Laboratoire de Botanique tropicale, Unwersite Pierre cj-

Marie Curie (Paris VI), 12, rue Cuvier, 75005 Paris, France.

Les Piperaceae, essentiellement representees dans les forets tropicales humides, regrou-

pent environ 3000 especes reparties dans deux principaux genres : Piper L. et Peperomia

R..- f r» ^ 1 • ' -n «l,„^ Aa Dlnor ronrrniinent line CinOUan-Riiiz (^ Pav. Q
taine d'especes.' u especes. . . ,

L'appareil noral est tres homogene au sein de la fan.iUe et I'unite de floraison (of.

Sell, 1976) est le spadice, c'est-a-dire un epi h axe charnu. II est solitaire ou plus rare-

ment groupe en cymes, en grappes, ou en panicules. Les principaux ^o*^"'"*^' /I"' ''"''

etudie les Piperaceae (Miquel, 1843-1844 ; de Candolle, 1923 ;
Trelease 193U, \M6o

;

"k^^NCKER, 1972, 1973, 1974) se sent toujours penches sur I'organisation de la tleur et du

fruit pour etablir les divisions k Finterieur de chaque genre. Or, les Piperaceae ont toujours

un ovaire uniloculaire avec un unique ovule orthotrope basal, le penanthe est toujours

absent et les fleurs sunt toujours axillees par une bractee. Les differences concernent essen-

tiellement le nombre d'etamines (1 k 10), la forme de la braetee, le nombre de stigmates et

^'aspect du fruit. Chez Peperomia, dont les caracteres floraux sont particulierement Hges

(toujours 2 etamines, stigmate toujours unique), e'est surtout la forme du fruit qu, a ete
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retenue pour distinguer les differentes sections a rinterieur du genre. II est bien evident

qu un caractere de ce type est tres fluctuant, meme a Tinteneur d'une espece donnee. Le

Lut de ce travail est alors d'essayer de degagcr des caracteres relatifs a la dynamique de *

croissance, done concernant les rapports entre I'appareil vegetatif et I'appareil floral, qui

puJssent etre ulteriourement utilises dans un remaniement systematique du genre. !

I

Les Peperomia comptent environ 1000 especes (Willis, 1973 ; Madison, 1977). Ce

sont des plantes herbacees habituellement perennes, terrestres ou epiphytes ; la succulence
'

atteint la tige et les feuilles et elle peut etre poussee cliez des especes habitant des zones

'

ou des sites sees [P. dolahriformis H. B. & K., P. nwalis Miq., ...). Les tiges sont souples,

les elements hgnoux etant reduits a quclques vaisseaux ; le systeme vasculaire est constitue
*

de faisceaux disperses, disposes en plusieurs cercles concentriques. Aucune activite cam-

^

biale n'est decelable sous forme d'une assise continue ni sous forme d'un cambium intra-

fasciculaire. Les tissus de soutien sont reduits a un anneau de collenchyme situe a la peri-

pherie du cyhndre central (Pluszcewski, 1885 ; Rousseau, 1927). Les feuilles sont cons-
tituees d'un petiole plus ou moins cylindrique et d'un limbe toujours cntier a marge noii

dentee
;

la base du petiole n'est jamais engainante, contrairement aux Piper. La phyllo-
taxie est spiralee ou distique et les feuilles sont alternes, opposees ou verticillees ; mais
il s'agit, en fait, de pseudo-verticilles comme I'avait deja montre Miquel (1843-1844) :

les feuilles sont alternes mais les entre-noouds entre feuilles successives sont reduits. Les
dispositions phyllotaxiques seinblent d'ailleurs tres variables a I'interieur du genre mais
aussi au sein d'une espece et mcme d'un individu (Zhitkov, 1977). Les especes a feuilles

alternes ne presentent qu'une prefeuille adossee alors que les especes k feuilles opposees
ou verticillees possedent deux prefeuilles alternes (de Candolle, 1866). I

Les observations ont ete faites dans le milieu natural en Guyane et en Indonesie

'

(Java)
;

d'autres especes ont ete etudiees dans les Jardins Botaniques'de Munich, de Nancy,
de Lyon et du Museum national d'Histoire naturelle de Paris, au laboratoire oil de nom-
bre uses especes sont cultivees, et sur les echantillons de I'herbier du Museum national
d'Histoire naturelle de Paris i

;
par ailleurs, des complements d'information ont ete obtenus

k partir de flores redigees par les specialistes et paticulierement Yuncker (1953, 1974)
qui illustrc chaque espece par la photographic d'une planche d'herbier.

C'est la floraison sous diilerents aspects : position et nombre de spadices, frequence
de leur emission, mais surtout la fagon dont la floraison est integree dans le developpement
vegetatif de I'individu qui nous ont paru determinants dans I'individualisation de groupes
d'especcs affmes

;
dans certains cas, la sexuaHte ne modifie pas la sequence d'edification

des dilTerents organes vegetatifs de la plante, mais I'apparition de la floraison peut etre

hee a des modifications morphologiques importantes de I'appareil vegetatif et chaque tige
passe alors d'un stade vegetatif ^ un stade reproducteur ou tous ses bourgeons se trans-
forment en inflorescences.

1. Les (:-chantn]„ns de refc-ience sont doposos au Museum national d'Histoire naturelle de Paris.
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Pl.l. Aspect genoral de quelques especes de Peperomia Ruiz & Pa v. : 1, P. margailtilera BeiLcro : echan-
tHlou Bertero 149S drpose au .M.N.II.N. ; notor la tendance a la cauliflurie ; 2 el 3, P. scandens Kuiz
* Pav. cultive dans les seires du M.N. H.N. : 2, le port est rampant et I'exlremite des Hges est redres-

4
port vertical

; 5, plarite ramifiee s.ir support horizontal ; 6, P. grlseo-argentea ^un. cultivc dans les

s«rres du M.N.H.N. : plantes acaules foimant des toulYes cespiteuses ; 7, P. reptllis C. DC. cultive au
'aboratoirc

: port buissonnan nt de la plant e.
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ESPECES A TIGES MONOPODIALES
\

)

II semble que peu de Peperoniia possedent des tiges monopodiales a floraison exclusi-

vcmcnt laterale. Nous n'avons pu observer aucune espece vivante raais Yunckeu (1953)

figure deux especes parmi les 120 rencontrees dans la partie australe de rAmerique du

Sud qui presentent des inflorescences axillaircs : P. brevispica C. DC. et P. mar garitifera
^

Bertero. Parmi les 170 especes bresiliennes figurees egalement par Yunckkr (1974), aucune

ne semble presenter des inflorescences uniquement axillaires. Nous avons observe les echan-

tillons d'herbier deposes au M.N. H.N, de Paris dont I'isotype de P. mar garitifera^ Bertero
\

1493 (PI. 1, i ; 3, 1). La plante est generalement reduite h une tige dressee h croissance

monopodiale continue
;

parfois, d'autres tiges sont issues du collet ; la floraison apparait

sur les parties agees et defeuillees de la tige et il s^agit alors d'un phenomene de cauliflorie.

Les spadices sont nombreux et sont disposes en une grappe, portee par un axe grele. Sur

cet axe, les spadices sont axilles par des bractees verticillees. Sur d'autres echantillons,

les bractees sont alternes et ce caractere, de memeque le nombre de spadices par grappes,

semble varier scion la vigueur de la plante.

ESPECES A TIGES SYMPODIALES

\

Lorsqu'un seul relais de croissance apparait, comme chez P. scandens Ruiz & Pav-j

P. tithyntaloides A. Dietr. et especes afllnes, P. incana A, Dietr,, P. urocarpa Fisch. &

Mey. ..., nous prendrons comme exemple P. scandens qui est une espece tres frequeniment

rencontree dans les jardins botaniques. Cette espece a feuilles alternes et k phyllotaxie

distique se developpe au contact du sol (PL 3, 2) et se fixe par des racines adventives qui

apparaissent par groupe de 2 a 4 au niveau de chaque noeud et meme parfois au niveau *

de rentre-noeud. Les parties jeunes de la tige, dressees, ne sont pas en contact direct avec

le sol et les racines adventives ne se developpent que lorsque la tige repose sur le sol sous

reflet de son propre poids ; Fextremite recourbee vers le haut de la tige indique une direc-

tion de croissance ortbotrope (PI. 1, 2), le port horizontal de la plante etant du a I'absence

de tissus de soutien. La formation des tiges laterales est directement soumise aux condi-

tions mesologiques : si la plante regoit une lumiere sufljsante, dans un espace libre, et si

les tiges peuvent s*enraciner au contact d'nn substrat, alors la ramification pent etre conti-

nue a Taisselle de chaque feuille ; au contraire, si la lumiere est faible ou si les tiges ne

reposent pas sur un support ou elles peuvent s'enraciner, la ramification est alors dilTuse,

rare ou nulle. Dans tous les cas, les tiges laterales ont exactement le memecomportement
que la tige dont ellcs sont issues ; le premier entre-noeud qui precede la prefeuille (hypo-

prophylle) est reduit, mais les entre-nceuds suivants, de memeque la taille des premieres

feuilles assimilatrices, sont d'emblee comparables a ceux de la tige-mere (PL 3, 2) ;
ces

caracteres sont ceux d'une ramification sylleptique, bien que le bourgeon passe par une

phase de latence avant de se developper. L'aspect adaptatif de ces ramifications evoque

des reiterations (Halle, Olueman & Tomlkxson, 1978) et le caractere sylleptique serait

en fait lie k un apport de substances nutritives par les racines adventives de la tige-mere,

proches de la tige laterale. Chaque tige laterale doit done etre consideree de fagon indepen-
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PI. 2. Asrcct general de quelquis espeoos do Peperomia Ruiz .^ Pa v. : 1, P. pOiyDOXrya "• «•
J^ !^^^

"

tive au laboratoire : tiges dressees proseiitant des cynics tenninalos de spa<iices ; 2, P. dolaOrilonniS

H. B. & K. : cchaulillun Ilulcfunson 3511 depose au M.^.H.N. : iinportaiice de !a phase reproduc-

trice par emission d'nne panienle terminale ; 3, P. reflexa A. Dietr. epTjiyte siir une branche a

Tjibodas (Java) : les tises trcs ramifiees fmnient un niaiiebon fixe auloui de la branche par les rac.nes

adventives
; 4, P. pereskiaefolia II. B. & K. enltive an M.X.II.N. :

i"""":^*:"^^^
J^'^^'l'l^^V^n 'Tn:^

cences lalerales a I'aisselle de chaque piece r.diaire reduite du dernier vertiedle ; 5, P. fernandopolana

C. DC. cultive dans les serres du M.N H.N. : detail d'une tige fleune ;
le spadxce terminal flenrit

premier puis la floraison est descendaiite le long de la tige par ennss.on successive de ^^y^^^^
J^^

spadices axillaires; 6. P. pulchella A. Dietr. cnltive au labnrntoire : l.ges inflorescentielles mnntraniine

augmentation progressive de la taille des entre-nopuds et des feuilles ;
floraison terni.nale et axilla ire

sur los tiges laterales de renfort ; 7, P. rubella Hook, eullive au laboratoire :
nuilipiKaUun vegetative

par enracinement d'une vieille tige reto.nbant sur le sol ;
apparition de jeunes tiges a 1

origme d une

nouvelle plante
; 8, P. metallica I ind. cnltive au M.N.II.N. : port en pyiauude de la plante.
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9dante, alimentce par son propre systeme racinaire. La floraison intervient indifTeremmeiit

sur toutes les tiges. Le spadice est solitaire ou plus rarement par gioupes de 2 ou 3. Sur

le pedoncule inflorcscentiel, sous le spadice, il existc toujours une piece foliaire reduite a

une cataphvllc qui axiUe un bourgeon. Cette cataphylle entoure le spadice dans ses stades

jeunes et a done la fonction protectrice cruue spathe (PI. 1, 3) ;
cette spathe est rapidement

caduque. Si son bourgeon se developpe, il ne peut donner qu'une uouvelle inflorescence

mais jamais un axe vegetatif ; si une deuxieine inflorescence se developpe, I'ensemble

constitue une cyme unipare qui se Irouve dejetee sur le cote, et se detache rapidement

s'il u'y a pas cu fecondation. La zone d'abscission est toujours situee a la base do I'mflo-

resccnce ou de la cyme, et la cicatrice se trouve au niveau de la tige feuiUee, si bien (jue

la presence d'une inflorescence ancienne n'est decelable que par cette cicatrice et par le

fait que I'bypopropbylle du relais de croissance est de taille inferieure a un entre-nceud }

separanl deux feuillcs assimilatriccs. En effet, le relais de croissance prend naissance a I'ais-
j

selle de la derniero feullle assimilatrice, situee juste sous I'inflorescence (PI. 3, 2). Ce relais
\

est en tous points comparable aux tiges laterales, la diiT6rence venant du fait que ce relais
|

est situe dans le prolongement de la tige-mere.

Chez P. lUhyinaloides, on observe une dynami(pie de croissance differente suivant que

la plante est cultivee sur un support horizontal ou vertical. Si la plante peut s'elever verti-

calement, la ramification est rare et une tige lianescente s'eleve sur plusieurs metres, (Ixee

au support par les racines adventives (PI. i, 4) ; h intervallcs plus ou moins reguliers, la

tige fleurit et produit une cyme tcrminale de deux inflorescences qui sont d6jetees sur le

cote, la tige sympodiale ayant alors un aspect lineaire. Par contre, si la plante pousse sur

un s'upport horizontal, la ramification est frequente et I'aflure generale rappelle celle de

P. scandens (PI. 1, 5).

Certaines especes ont les entre-ntruds reduits et forment ainsi une rosette de feuilles.

A ce port acaule est souvent associe un mode de developpement particuller. Ainsi, chez

P. ^riseo-argentea Yun. (PI. 1,6,3, 4), dans les conditions de culture favorisant un deve-

loppement optimal, chaque article ne forme que deux pieces foHaires : une cataphylle a

valeur de prefcuille et une feuifle assimilatrice, puis une inflorescence terminale (article

monophylle). 11 se forme alors le plus souvent deux relais de croissance apparaissant a

I'aisselle de chacune des deux pieces foliaires de Particle (sympodc dichasial)
;

le relais

axifle par la feuille assimilatrice apparait toujours le premier. Si la plante est moins vignu-

reuse, chaque article est pleiophylle et un seul relais de croissance apparait, k raisselle de

la feuille assimilatrice qui precede Linflorescence, comme c'est le cas chez d'autres especes.

Le double relais de croissance est done lie a la formation d'tine seule feuille assimilatrice

alors que le relais unique est lie a un nombre superieur de feuilles assimilatriccs. D'autres

especes en rosette telles que P, caperata Yun., P. argyreia (Miq.) E. Morr., ont un mode

de developpement comparable et forment egalement des touffes cespiteuses.

Peperomia replilis C. DC. presente une particularite : I'inflorescence est adnee au petiole

de la feuille et emerge ainsi de la base du limbe (PI. 3, 3). Cette inflorescence est toujours

solitaire et le pedoncule, adne au petiole, ne presente pas la piece foliaire reduite axillaiit

le bourgeon inflorescentiel caracteristique des autres especes de Peperomia. En fait, dans

ce cas, c'est la derniere feuille assimilatrice qui assure la fonction de bractee. Lorsque

I'inflorescence est fanee, Pabscission a lieu a la jonction etitre la base du spadice et la base
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^^- 3. - Presentation schematique de la dynamique de croissance observeo chez
^^

J^"'";;„^.,^?P^'^«^„^!

Peperomia Ruiz & Pav. : 1, p. margaritifera Bertero ; 2, P. scandens Ruiz & Pav.
; 8, P. reptllls C. DC.

,

dolabrlformis
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du liriiLe foliaire. La position terminale de I'inflorescence se deduit de I'arret de crois-

sance d'une tige dont la derniere feullle porte rinflorescence. Par ailleurs, cette derniere

feuille ne possede pas de bourgeon axillaire, cntrainant ainsi I'absence de relais de crois-

sance a son aisselle, contrairement a d'autres Peperoinia. Chaque article possede un nombre

reduit et peu variable de feuilles assimilatrices (3 a 5). Le relais apparait a I'aisselle de la

premiere feuille, contrairement aux autres especes (PI. 3, 3). Toute la partie d'un article

situee apres le depart du relais lateral, c'est-a-dire de la deuxieme feuille jusqu'a rinflo-

rescence, est dressee ; la seule partie de tige en contact avec le support est I'entre-noeud

situe entre la prefeuille et la premiere feuille assimilatrice. C'est au niveau des nceuds de

ces deux pieces foliaires qu'apparaissent les racines adventives fixant la plante au support.

Si la plante pousse dans une zone eclairee, elle tend a se dresser au-dessus du sol pour

former un petit buisson d'une dizaine de centimetres ; dans ce cas, un double phenomene

de ramification intervient : outre le relais de croissance situe a I'aisselle de la premiere

feuille, un second relais apparait a I'aisselle de Tavant-derniere feuille (PI. 3, 3). Les tiges

sent alors toutes di'essees et ne retombent qu'ulterieurement sous I'efTet de lour propre

poids. Ce dernier mode de croissance, qui permet h la plante de s'etaler dans toutes les

directions (PI. 1, 7), apparait en culture surtout a la suite du bouturage et, lorsquc la plante

s'etabbt, il ne se forme generalement qu'un seul relais de croissance.

P. polyhotnja IL B. & K. (PI. 2, 7 ; 3, 5) presente des tiges dressces a feuilles alternes

ramifiees de fagon diffuse. L'apparition de la sexuabte s'accompagne d'une reduction pro-

gressive de la taille des feuilles assimilatrices et d'une disparition de la peltation qui est

caracteristique des feuilles en phase vegetative. Sous Tinflorescence terminale, la piece

foliaire reduite a une spathe axille une autre Inflorescence ; le memephenomene se repro-

duit et ainsi, chaque unite de floraison est une cyme unipare constituee hahituellement

de trois a cinq inflorescences. Des tiges axillaires apparaissent a Taisselle de quelques pieces

foliaires reduites sous la cyme terminale, et se sexualisent tres lapidement, apres n'avoir

forme souvent que deux ou trois feuilles assimilatrices. Apres la periode de floraison, chaque

tige ainsi initiee poursuit sa croissance vegetative par apparition d'un relais situe a Tais-

selle de la feuille assimilatrice precedant la cyme terminale. Ainsi, chez cette espece, Tappa-

rition des tiges lateralcs est en relation avec la floraison, Toutes les tiges sont equivalentes

et chaque tige axillaire a d'abord un comportement de tige florifere de renfort^puisj ulte-

rieurementj un comportement de relais de croissance.

Des especes xerophytiques comme P, dolahriformis 11. B. & K. (PI. 2, 2 ; 3, 6) pos-

sedent cgalement des tiges dressees a feuilles alternes mais le passage h la sexualite se

fait brutalement : les dernleres feuilles sont de taille reduite puis on observe une elonga-

tion de Tentre-noeud separant la derniere feuille de la premiere bractee de la tige devenue

inflorescentlelle. La floraison est tres importante puisque la plante produit une panicule

terminale constituee de plusieurs dizaines de spadices. La taille de la panicule est nette-

ment superieure a celle de tout I'appareil vegetatif, ce qui est exceptionnel dans le genre

Peperomia. Un ou parfois deux relais de croissance apparaissent sous la panicule, a raisselle

des dernleres feuilles assimilatrices. Lorsque deux relais apparaissent, la ramification

evoque une dichotomic (PI, 3, 6).
\

gro

k

i

diees par le fait qu'il n'apparait pas de relais de croissance sous la partie fleurie. En effet,
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des especes comme P. refl-exa A. Dietr. (PI. 4, i), P. ppuccu ppuccu Trel. et P, hoffmannii

C. DC. possedent des tiges toutes equlvalentes mais dont chacune d'elles a un comporte-

ment different dans sa partie plaquee au support et dans sa partie retombante, detachee

du support : I'inflorescence est solitaire, terminale, et apparait sur les extremites des tiges

detachees et ne possedant pas de racines adventives ; apres la floraison, cette partie de

tige meurt ou rencontre le support sur lequel elle peut s'enraeiner. La base de chaque tigf*

est plaquee au support par les racines adventives et forme ainsi plusieurs verticilles de

feuilles avant de se detacher pour retom])er ; le fait que chaque tige se detache senible

d'ailleurs aleatoire et serait du a un accident du relief ou a un effet du poids dc la tige

sur un support vertical. La partie de tige fixee se rami fie de fagon diffuse, tout comme
le font les especes a tiges plaquees du type P. scandens, Cette ramification est done sans

rapport avec la floraison et ne correspond pas a un relais de croissance. Ainsi, chez P. reflexa

et les autres especes presentant ce mode de developpement, la sexualite n'affecte en ricn

rarchitecture de la plante qui est purement vegetative. Ce mode de developpement permet

h la plante de recouvrir completement un support tel qu'une branche d'arbre (PL 2, 3).

P. pereskiaefolia H. B. & K. prcsente un mode de developpement tout a fait compa-

rable a P. reflexa mais des inflorescences laterales apparaissent h Taisselle d'une ou de

plusieurs feuilles du dernier, et parfois meme de I'avant-dernier verticille qui precede

rinflorescence terminals Souvent, le dernier verticille est constitue de pieces foliaires

reduites a des cataphylles (PL 2, 4 ; 4, 2).

P. fernandopoiana C. DC. possede egalement des tiges dont une partie est fixee au

support et dont I'extremite est retombante. Cette espece se distingue des precedentes d'une

part par ses feuilles alternes et, d'autre part, par le fait que toutes les aisselles des feuilles de

la partie retombante sont fertiles : on observe a chaque aisselle une, ou le plus souvent
' ux cymes constituees de trois inflorescences (PL 4, 3). Le pedoncule commun de la cyme

4 _.^4&-11de

la plus agee presente, a sa base, une prefeuille a I'aisselle de laquelle apparaitra la seconde

cyme
; cette derniere cyme ainsi que les eventuelles inflorescences ulterieures isolees cons-

tituent une floraison de renfort qui depend de la vigueur de la plante. Cette floraison ([in

attaint I'ensemble de la partie de tige detachee du support est descendante (PI. 2, 5).

ESPfiCES A TIGES MONOCARPIQUES

Ce sont des especes dont les tiges dressees fleurlssent globalement apres une phase

vegetative
: sous une innorescence terminale, les bourgeons axillaires des feuilles situees

sous cette inflorescence se developpent et donnent des tiges laterales portant un nombre

plus ou moins important de feuilles pour se terminer par une inflorescence. Par ailleurs,

des inflorescences apparaissent frequemment a Faisselle des dernieres feuilles de chaque

t'ge. Chaque ensemble constitue d'une tige principle et des tiges laterales de renfort est

done envahi par la sexualite puis meurt sans dormer de relais de croissance dans ses parties

aeriennes
: cet ensemble est done monocarpique. Les relais de croissance apparaissent tous

^
la base de la plante, au niveau du collet, ct correspondent aux premiers bourgeons axil-

'»"-es de chaque tige principals Suivant les especes, il semble que la floraison atte.gne
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I'ensemLIe de la plante k une periode donnce (P. rubella Hook., P. pulchella A. Dietr.),
|

les tiges etant alors contemporaines et les relais de croissance apparaissant simultanement
»

\

J

t

tige dcvenue adulte fleurit independamment et ainsi une memeplante presente des tiges

a divers stadcs,

Chez P. pulchella (PL 2, 6 ; 4, 4), les feuilles sont vertieillees par 5, la tige poursuit

une croissance vegetative monopodiale sans emettre aucune tige laterale puis se sexualise.

La floraison intervient alors lorsque la tige mesure entre 40 et 50 centimetres et qu'elle a
^

forme une vingtaine de verticilles. Au fur et a mesure que la tige s'allonge, la longueur

des entrc-nccuds augmcnte et le diametre de la tige diminue
;

parallelement, les feuilles
|

s'agrandissent et sont de moins en moins crassulescentes ; la reduction de la pilosite est

egalcment un caractere lie a la sexualisation de la tige. L'apparition de la sexualite se tra-

duit par remission de tiges laterales a Taissellc d'une ou plusieurs feuilles des 3 a 5 derniers

verlicilles de la tige, Les tiges laterales, grcles, ne forment qu'un ou deux verticilles de

feuilles de taille reduite puis se terminent par une inflorescence ; des inflorescences laterales

apparaissent egalement a Laisselle des feuilles du dernier verticille. Le meristeme apical

de chaque tige evolue en inflorescence, Ainsi, les seuls bourgeons axillaires de la tige qui

se developpont sont destines a fleurir precocement et ils correspondent alors a une florai-

son de renfort. Les tiges issues du collet sont habituellement contemporaines et la florai-
^

son atteint globalement la plante. Au moins en culture, aucune periode de repos n appa-

rait car les relais de croissance basaux apparaissent des que les tiges precedentes se sexua- r

lisent.
i

P. rubella Hook, possede un appareil vegetatif beaucoup plus developpe ; en eflet,
^

la ramification intervient precocement lorsque la tige issue du collet a forme 2 a 3 verti-

cilles de feuilles. La ramification est diffuse. Parfois, les bourgeons axillaires de ces tiges

laterales se developpent pour donner des axes reduits a 1 ou 2 verticilles et se terminant

par une inflorescence. L'ensemble produit done un nombre important d'inflorescences

avant de retomber 2)our laisser se developper les nouvelles tiges issues du collet de la plante.

Chez cette espece, la sexualisation globale de chaque tige est cependant moins determinee

que chcz P, pulchella : en eilet, lorsque les conditions de culture ne sont pas favorables

k la floraison, des tiges laterales peuvent poursuivre leur croissance vegetative pendant

une periode prolongee, les feuilles formees etant morphologiquement adultes et comparables

h celles de la tige priucipale. Lorsque les tiges laterales defleuries retombent, elles peuvent

s'enraciner si elles sont au contact d'un support (PI, 2, 7) : les bourgeons axillaires d'un ou

plusieurs verticilles se developpent et donnent des tiges dressees qui constituent de nou-

velles plantes independantes ; il s'agit alors de multiplication vegetative a partir de tiges

defleuries dont le developpement ulterieur ne se serait pas poursuivi en Tabsence de support.

Chez P. fraseri C. DC. (PL 4, 6), la partie vegetative et la partie reproductrice de chaque

tige monocarpique sont morphologiquement tres diflerenciees : pendant la phase vegeta-

tive, les feuilles vertieillees par 3 restent en rosette, tons les entre-n(jeuds etant sub-nuls;

l'apparition de la sexualite se traduit par I'elongation des entre-noeuds separant les deuX

derniers verticilles de la tige, sans transition avec les entre-noeuds precedents. La tig^

se termino par une grappe de spadices. Le relais de croissance apparait au niveau du collet,

a Taisselle d'une des premieres feuilles de la rosette. Contralrement aux autres especcs a
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*• —Representation sehematique de la dynamique de croissance oLservcc chez difTcrentes ospccos

de Peperomia Ruiz & Pav. : 1, P. reflexa A. Dietr. ; 2, P. pereskiaelolia H. B. & K
; 3 P. fernando-

Polana C. DC.
; 4, P. pulchella A. Dietr. ; 5, P. metallica Lind. ; 6, P. fraseri C. DC. ; 7, P. pelluclda

H. B. & K.
; 8, P. parvifolia C. DC.
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parait apres la floraison, la rosette restant fonctionnelle
;

par ailleurs, cette espece ne forme
|

simultanement qu'im nombre reduit de tiges.

La dynamique de crolssance de P. nietallica Lind. est caraeterisee par une ramifica-

tion tres precoce de chaque tige dressee, des le deuxieme ou troisieme noeud situe au-dessus

du sol. Les feuilles sont alternes et la ramification est alors sub-continue a I'aisselle des

feuilles de la tige principale. Ces tiges laterales sont elles-memes ramifiees de fagon conti-

nue et on peut ainsi observer jusqu'a 4 ou 5 ordres de ramification suivant la taille atteinte

par la plante qui se presente ainsi comme une pyramide reguliere (PL 2, 8), Commechez

les especes precedentes, la floraison atteint globalement chaque tige principale et ses rami-

fications par des inflorescences terminales et des inflorescences axillaires a Taisselle des

dernieres feuilles reduites qui terminent chaque tige. Dans certains cas, la floraison est

peu poussee et le nombre d'inflorescences reduit pour chaque tige ; dans ce cas, seuls des

fragments de tiges meurent apres la floraison permettant ainsi a la tige principale de pour- '

suivre sa crolssance jusqu'a une floraison ulterieure. Par contre, si la floraison est abon-

dante et que tons les nieristemes axillaires des extremites de tiges fleurissent, la tige meurt fr

globalement et est remplacee par des tiges apparaissant au collet ; dans tons les cas, le »

nombre de tiges principales issues du collet pour chaque plante est reduit (2 ou 3 tiges)

comme chez P. fraseri. Chez P. metallica comme chez d autres especes dressees h feunles

alternes qui presentent la memedynamique de croissance, telles que P. ^elulina Lind. &
,

Andre, on observe frequemment un changement dans la phyllotaxie lie h Tapparition de

]a sexualite : les feuifles sont alternes pendant la phase vegetative puis deviennent sub-

opposees, opposees ou verticilles dans les extremites des tiges fleuries (PL 4, 5). ^

ESPECES MONOCARPIQUES n

Chez les especes precedentes, nous avons rencontre deux types de tiges laterales :

des tiges ayant le memecomportement que la tige-mere et devenant rapidement autonomes

par le developpement de racines adventives (P. scandens, ...), et des tiges a croissance

Iimitee appnraissant en haison directe avec la sexuahte et constituant ainsi une floraison

de renfort (P. pulchellay ..,). Ainsi, chez ces especes, il n^apparait pas de tige laterale difF^-

renciee qui soit, h la fois, sul)ordonnee a la tige principale et a croissance prolongee.

Chez P. pellucida H. B. & K., qui est une espece frequemment cultivee pour Tutih-

sation des feuilles en assaisonnement pour salade, la plante est completement atteinte

par la floraison, une inflorescence apparaissant apres chaque feuille ; mais la croissance

se poursuit par des relais. La premiere inflorescence termine I'axe epicotyle apres qu u

n'ait forme qu'une ou deux feuilles assimilatrices (PL 4, 7), Un relais de croissance se fornix

k Taisselle de la derniere feuille assimilatrice et, des lors, tons les articles de la plante sont

monophylles. La tige principale est done constituee par une succession d'articles presen-

tant une cataphylle, une feuille assimilatrice et une inflorescence, Tensemble etant linealre.

Le seul entre-nfimd developpe est celui situe entre la cataphylle et la feuille assimilatrice
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d'un article, Thypoprophylle etant toujours reduit, Le bourgeon de la cataphylle de chaque
article se developpe aussi pour donner une tige laterale egalement constituee d'eiablee
par un enchainoment lineaire d'articles monophylles ; si la plante pousse vigoureusement,
le phenomene se reproduit a nouveau a I'aisselle de la cataphylle du premier article de
cette tige qui donne ainsi naissance a une seconde tige laterale (PI. 4, 7). Ainsi, chaque
article monophylle de la tige principale donne un relais de croissance a I'aisselle de la feuille

assimilatrice et une tige laterale a I'aisselle de la prefeuille. Par contre, les tiges laterales,

bien qu'egalement edifices par une succession d'articles monophylles, n'eniettent pas de
tige de 3^ ordre : seul un relais de croissance apparait a Taisselle de la feuille assimilatrice
et le bourgeon situe a Taissclle de la cataphylle reste en repos. La croissance de la plante
se poursuit jusqu'a ce quelle atteigne une hauteur de 50 a 80 cm puis les dernieres feuillcs

formees sont de plus en plus petites au niveau de toutes les tiges et la plante meurt sans
etre remplacee par un relais de croissance au niveau du collet. L'apparition tres precoce
de la sexualite et sa persistance pendant toute la vie de la plante indiquent un comporte-
ment typique de plante annuclle. Les inflorescences produisent toutes des fruits dont la

maturite est rapidement atteinte et ainsi des graines, a germination immediate, apparaissent
pendant toute la vie de la plante qui s'etale sur quelques mois. D'apres nos observations
sur les echantillons deposes k Therbier du Museum national d'Histoire naturelle de Paris
et sur les illustrations de Yuimcker (1953, 1974), l'apparition tres precoce de la sexuahte
semble etre a Torigine de la description de plusieurs especes qui ne seraient, en fait, que
des stades jeunes de P. pellucida.

DISCUSSION

Les Peperomia presentent done de nombreuses variations suivant les especes, tant
en ce qui concerne Tecologie que le type biologique, le port, la dynamique de croissance,

la phyllotaxie, ou Torganisation de I'apparcil inflorescentieb Ces differences nous amenent
a separer les especes en groupes qui presentent chacun des caracteres architecturauxcompa-
^^^^^^j ces groupes etant representes chacun par une espece modele (tableau et planches).

I^es principaux criteres retenus sont : le type biologique (herbes perennes, annuelles ou
tuberisees), le mode de croissance de chaque tige (monopodia!, sympodial ou monocar-
Pique), remission de tiges laterales subordonnees ou non a la floraison, la position et Tarran-

genient des inflorescences (spadices terminaux ou axillaires, solitaires ou groupes), et la

phyllotaxie (feuilles alternes ou verticillees). Les criteres floraux ne sont pas pris en consi-

aeration puisque tous les Peperomia ont des fleurs aperianthees axillees par une bractee,

"n ovaire uniloculaire presentant un seul ovule basal nrthotrope et deux etamines. 11

semble alors que nos criteres relatifs h la dynamique de croissance amenent a separer des

groupes d'especes qui repesentent vraisemblablement des unites naturelles. Seule une
etude ulterieure detaillee du genre pourra confinner, eventuellement, cette segregation.

^
Dans les groupes d'especes ainsi separes, certains modes de croissance semblent rares :

*iges monopodiales du groupe P. margaritifera, articles k nombre de feuilles constant du
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groupe P. reptilis, tiges a cymes axillaires de spadices du groupe P. fernandopoiana^ tiges

monocarpiques en rosettes du groupe de P. fraseri^ especes monocarpiques du groupe P.

pellucida
;

par contre, d'autres modes de croissance sont frequents, en particulier les tiges

sympodiales k relais de croissance apparaissant juste sous la partie fleurie du groupe de P.

scandenSy les tiges ramifiees independamment de la floraison du groupe de P. reflexa^ les

tiges dressees et ramifiees a feuilles alternes du groupe de P. metallica^ et les Geophytes

du groupe de P. par^dfolia que Hill (1907) avait deja separes dans une section Geophila

(PI. 4, 5).

Tableau synoptique des differents aspects de la dynamique de croissance
RENCONTRESDANS LE GENREPePEROMIA ! UNE ESPECE CARACTERISTIQUE

EST CITEE POUR CHAQUECAS

1. Herbes perennes.

2. Tiges monopodiales. Spadices en grappes axillaires. Tiges a floraison montante
P, margariiifera

2'. Tiges sympodiales. Spadice terminal avec parfols des spadices axillaires de renfort. Tiges

toutes equivalentes.

3. Relais apparaissant sous la partie fleurie. Feuilles alternes.

4. Appareil vegetatif fixe au support par des racines adventives ; tiges parfois retombantes.
Spadices solitaires ou reunis en cymes reduites. Floraison non accompagnee d'une reduc-

tion de la taille des feuilles.

5. Tiges a entre-nceuds developpes.

6. 1 seul relaisj articles a nonibre de feuilles variable P, scandens

6'. 1 ou 2 relais, articles a nombre de feuilles constant P, reptilis

5'. Tiges a entre-nceuds reduits (plantes en rosette). 1 ou 2 relais. . . P, griseo-argentea

4'. Tiges dressees, Spadices nombreux. Floraison accompagnee d'une reduction progres-

sive de la taille des feuilles.

7. Cymes de quelques spadices. Passage progressif a la sexualite. ... P. polybotrya

7'. Panicules a spadices nombreux. Passage brutal a la sexualite... P. dolabriformis

3'. Pas de relais sous le spadice terminal ; croissance ulterieure assuree par des tiges laterales

apparaissant sur des parties de tiges fixees au support.

8. Feuilles verticillees.

9. Spadice terminal solitaire P, re(lexa

9'. Spadice terminal et spadices isoles a I'aisselle des dernieres feuilles. P, pereshiaefolid

8'. Feuilles alternes. Spadice terminal et cymes axiflaires de spadices ; tiges a floraison

descendante. P. fernandopoiana
2". Tiges monocarpiques. Spadice terminal et spadices axillaires. Tiges dressees issues du collet.

Tiges hierarcbisees en relais de croissance basaux et tiges laterales de renfort,

10. Spadices solitaires.

11. Feuilles verticillees, Taille des feuilles et des entre-nceuds augmentant avec Tapproche
de la sexualite p. pulcheUa

11'. Feuifles alternes. Taille des feuiUes et des entre-nceuds diminuant avec Tapprocbe de

la sexualite, les feuilles devenant alors sub-opposees ou verticillees... P. metallka

iU'. Spadices reunis en grappes. Feuilles verticiUees formant une rosette vegetative. Taille des

entre-nocuds augmentant avec rapproche de la sexualite P. fraseri

!'• Herbes annuclles. Diffcrenciation entre tige principale et tiges laterales. Sympode a articles

monophylles P. pellucida

V, llcrbcs a tige tuberisee. Plantes en rosette. Spadices terminaux P. pannfoJi^

i

t
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Les modeles architecturaux, tels qu'ils sont defmis par Halle & al. (1978) pour les

arbres, ne sont pas pris en consideration dans le tableau car une espece presente souvent
des intermediaires entre plusieurs modeles, d'une fagon constante ou en fonction de sa
vigueur. L'etat herbace des Peperomia, avec remission de racines adventives aux nrruds

entqui sont en contact avec un support, entraine une ramification tres poussee qu'il esl souv
difficile de qualifier de ramification sequentielle, c'est-a-dire apparaissant normalemcnt et
de fagon previsible, ou de reiterations liees a I'apport de substances nutritives par les racines
adventives. Holtium (1955) signale une ramification poussee chez les Monocotyledones
liee a la presence des racines adventives qui entrainent une independance trophique rapide
des tiges laterales

; il nous semble, en fait, que cette ramification poussee est davantage
hee a un etat herbace au contact d'un support qu'a fapparlenance aux Monocotyledones
ou aux Dicotyledones, les Peperomia se comportant comme de nom])reuses autres Dico-
tyledones herbacees rampantes ou tragantes. Cette tendance a former de nombreuses
racines adventives et a presenter une faible inhibition des bourgeons axillaires est trcs

utihsee en horticulture pour la multiphcation vegetative par bouturage des especes pla-

quces a un support, Chez les Peperomia du type P, scandens, il apparait que Tinflorescence
terminale avec un relais unique et a developpement immediat situe h faisselle de la feuille

qui precede cette inflorescence est caracteristique du modele dc Chamberlain rencontre
chez de nombreuses Monocotyledones dont les Araceae (Blanc, 1978) ; mais il s'agit alors,

chez Peperomia^ d'une version prostree de ce modele (cf. Jeannoua-Robinson, 1977),
puisque les tiges, bien que fondamentalement orthotropes, sont plaquees k un support et

acquierent done un port horizontal. A partir de ce modele de Chamberlain, divcrses ten-

dances apparaissent chez ime espece si elle est ramifiee tout au long de sa tige (modele
de Stone), si elle forme une toufl'e (modele de TomHnson) ou si elle emet plusieurs relais

(modele de Leeuwenberg). L'autre modele de base est le modele de Mac Clure, rencontre
de fa^on nette chez les especes du grouj^e de P. pulchella : les tiges issues du sol sonttoutes

equivalentes, elles presentent des branches laterales de renfort, chaque tige etant inono-

carpique et globalement envahie par la sexualite et les relais de croissance apparaissant au
niveau du collet

; ce modele, rare, se rencontre egalement essentiellement chez des Mono-
cotyledones comme les bambous (Halle & ah, 1978),

Independamment des criteres relatifs a la dynamique de croissance, on pent conslater
que les especes a tiges dressees presentent, habituellement, une floraison plus abondante
(cymes, racemes, panicules, tiges floriferes de renfort) que les especes a tiges flxees a un
support (spadices sohtaires ou cymes reduites). Ceci s'accompagne d'une diflerenciation

nabituellement nette entre Tapparcil vegetatif et I'appareil floral chez les especes a tiges

dressees alors que la floraison est integree dans la croissance continue des especes k tiges

plaquees. Les especes a tiges dressees, qu^elles soicnt a tiges sympodiales comme P. dola-

briformis ou a tiges monocarpiques comme P. pulchella, sont essentiellement terrestres

alors que les especes k tiges plaquees au support, qui sont sympodiales du type P. scandens

^^ du type P. rejlexa sont essentiellement epiphytes. Les especes tuberisees et les thero-

Pl^ytes sont terrestres.

Les Peperomia presentent done plusieurs types de dynamique de croissance, certains types
«tanl plus adaptes h une vie terrcstre et d'autres k une vie epiphyte ; le mode dc vlu epiphyt i(pie

ou terrestre semble done etre apparu independamment dans plusieurs groupes de Peperomia.
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